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Samenvatting
Het vermogen van mensen en dieren om de wereld om hen heen te "zien" is d6n van de
meest intrigerende verschijnselen in de natuur. De mens bezit voor deze taak twee
calneraogen. De binnenkant daarvan is bekleed met het lichtgevoelige netvlies (de retina).
ln een cameraoog beeldt 66n enkele lens de omgeving af op de retina, die uit enkele
miljarden lichtgevoelige elementen (zintuigcellen) bestaat. wanneer licht op een zintuig-
cel valt rvordt cloor die cel een elektrisch signaal opgewekt. Een beeldpatroon wordt zo
door het oog omgezet in een groot aantal elektrische signalen, die naar de hersenen
worden geleid. In de hersenen maken zenuwcellen (neuronen) er vervolgens een zinvol
beeld van door de afzonderlijke signalen weer te combineren. om inzichr te verkrijgen
over hoe deze beeldvorming in de hersenen tot stand komt, is het noodzakelijk onderzoek
te verrichten aan neuronen in de hersenen van levende dieren. Echter, bij veel diersoorten
stuit dit op ethisohe problemen. Het gebruik van insekten als proefdier kent dit probleem
niet of nauwelijks. De hersenen van insekten zijn bovendien eenvoudiger van bouw dan
die van hogere diersoorten zoals zoogdieren. Dit maakt het doen van het minitieuze
onderzoek aan neuronen gemakkelijker.
Insekten hebben niet zoals zoogdieren cameraogen, maar samengestelde ogen d.ie uit
een gru)t aantal afzonderlijke oogjes (ornmatidia) bestaan. Ieder ommatidium bestaat uit
een lensje, waarachter zich een paar zintuigcellen bevinden. omdat insekten klein zijn is
het totaal aantal ommalidia relatief beperkt. Insekten zien de wereld dan ook veel minder
gedetailleerd dan wij. Een sarnengesteld oog van bijvoorbeeld een bromvlieg bestaat uit
circa 5000 ommatidia. Dit betekent dat het totaal aantal zintuigcellen in zo'n
samengesteld o<rg circa -5 rniljoen maal en het aantal zenuwcellen zelfs zo'n 5 millard (l)
rnaal  k le iner is  dan dr t  van de mens.  on<ianks deze r .erschi l len met het  mensel i jk  oog.  rs
in de afgelopen jaren veel kennis bijgedragen betreffende de werking van complexe
visuele svstemen zoals die van de mens via onderzoek venicht aan insekteogen.
Los van het f'eit dat insekten veel minder scherp zien dan wij, is bij insekten als
enice diersoort meer dan '75Vc van de hersenen betrokken bij het verwerken van visuele
intirrntatie. Het is dan ook niet verwonderlijk dat visuele informatie grotendeels bepalend
is voor het gedrag van insekten. Dit proefschrift heeft zich gericht op twee van de
belangrijkste van deze gedragsbepalende visuele functies van de hersenen. Het eersre
gedeel te (hoofdstuk I .2 en 3)  behandel t  een aantal  aspecten van hoe bewegings-
inltrrmatie wordt verwerkt door neuronen in de hersenen. Het tweede gedeelte (hoofdstuk
4, 5 en 6) beschrijft de invloed van de dagelijkse dag-nacht cyclus op het functioneren
van de visuele informatie verwerkende neuronen. Voor de diverse experimenten is
gebruik gemaakt van een drietal sterk verschillende insekten: de bromvlieg Calliphora
vicina. de treksprinkhaan Locusta migratoria en de reuzenkakkerlak Blaberus giganteus.
Bewegingsdetectie
sirnpelrveg gesteld berust het waarnemen van beweging op het vergelijken van twee
kort na elkaar getoonde beeldpatronen. Is in het laatste beeld iets verschoven ten opzichte
van de eerste. dan heeft zich kennelijk iets bewogen. Voor het waarnemen van beweging
bevinden zich in de hersenen van insekten een dertigtal bewegingsgevoelige neuronen. In
hooldstuk I van dit proetschrifi is 66n van de bekendste van cleze bewegingsgevoelige
neuronen onderzocht, het Hl neuron van de bromvlieg Calliphora vicitta. ln rust, dat wil
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zeggen wanneer zich niets beweegt in het blikveld van het samengestelde oog, produceert
het Hl neuron onophoudelijk l-10 spanningspulsjes per seconde. Een dergelijke
spanningspuls of actiepotentiaal duurt een paar honderdste van een seconde en bedraagt
ongeveer een tiende volt. Bij het zien van een voorwerp dat van de zijkant naar de
voorkant van de kop toe beweegt, kan het aantal actiepotentialen, afhankelijk van de
snelheid van de beweging, tot wel 300 per seconde oplopen. Bij beweging in
tegengestelde richting, dus van het midden van de kop naar de zijkant toe, daalt het
aantal actiepotentialen daarentegen tot minder dan I per seconde. Bewegingen omhoog of
omlaag worden niet door het Hl neuron waargenomen. Het Hl neuron is daarom naast
bewegingsgevoelig ook richtingsselectief. Omdat beide samengestelde ogen elk 66n Hl
neuron hebben, kunnen ze samen als koersmeter worden gebruikt. Alleen als een
bromvlieg rechtuit vliegt is het aantal actiepotentialen van beide Hl neuronen even laag.
Bij een bocht naar links, neemt de activiteit van het rechter Hl neuron verder af, terwijl
het aantal actiepotentialen van het linker Hl neuron stijgt. Bij een bocht naar rechts is het
omgekeerde het geval.
Om de richting van een bewegend voorwerp te kunnen bepalen, zijn in de hersenen
de uitgangskanalen van de zintuigcellen in horizontale en verticale richting op een heel
bijzondere manier met elkaar verknoopt. Een dergelijk knooppunt tussen twee
uitgangskanalen wordt Elementaire Bewegings Detector (kortweg EMD) genoemd. Het
Hl neuron in de bromvlieg, bijvoorbeeld, telt al de EMD uitgangssignalen van de
horizontaal verknoopte zintuigcellen op en neemt daarvan het gemiddelde. Dit gemid-
delde bepaalt vervolgens het aantal actiepotentialen per seconde van het Hl neuron. Een
interessante vraag is ondermeer tot hoe ver twee uitgangskanalen van zintuigcellen van
elkaar verwijderd kunnen zijn, om nog te kunnen worden samengeknoopt tot een EMD.
Want, des te groter deze af'stand, des te hoger de snelheden die kunnen worden gemeten
door het Hl neuron. Om deze vraag te beantwoorden, zijn in hoofdstuk I de bijdragen
van atzonderlijke EMDs aan de totale bewegingsreactie van het Hl neuron onderzocht.
Voor dit onderzoek is gebruik gemaakt van een speciale micro-stimulatie techniek,
waarbij lichtpuntjes werden bewogen over het blikveld van individuele zintuigcellen. Het
blijkt dat in horizontale richting tot de 4" meest dichtstbijzijnde zintuigcellen nog steeds
sterk zijn verknoopt tot EMDs.
Een toename van de bewegingssnelheid heeft een afname van de duur van de reactie
van het Hl neuron in de bromvlieg tot gevolg. Dit mechanisme stelt de bromvlieg in
staat snel bewegende voorwerpen waar te nemen. Door dit aanpassen of adapteren aan
hogere snelheden, kunnen de reacties op snelle opeenvolgende bewegingsstappen langere
tijd onderling van elkaar worden onderscheiden. Tot nu toe was een dergelijk snelheids-
adaptatiemechanisme alleen gevonden in de bromvlieg. In bijvoorbeeld de sprinkhaan
vertonen overeenkomstige bewegingsgevoelige neuronen deze eigenschap niet. Men kan
zich afvragen of dit adapteren van de bewegingsreactie aan de snelheid uitsluitend in
bromvliegen aanwezig is of dat het misschien meer een eigenschap is van snel
voortbewegende insekten. Om op deze vraag een antwoord te vinden, is in hoofdstuk 2
de bewegingsreactie van het Hl neuron in de bromvlieg Calliphora ulclna vergeleken met
een vergelijkbaar horizontaal richtingsselectief neuron in de reuzenkakkerlak Blaberus
giganteus. Binnen het insektenrijk is de bromvlieg eohter even weinig verwant aan de
kakkerlak als aan de sprinkhaan. In tegenstelling tot de sprinkhaan zijn de bromvlieg en
de kakkerlak in staat zich met hoge snelheid te verplaatsen. Er zijn weinig insekten die
sneller kunnen vliegen dan bromvliegen, terwijl kakkerlakken de snelstlopende insekten
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zijn. De sprinkhaan daarentegen, maakt zich bij naderend gevaar met een kortstondige
sprong uit de voeten. De resultaten in hoofdstuk 2 laten zien dat de bewegingsreactie van
de twee bewegingsgevoelige neuronen in de kakkerlak en de bromvlieg zich op
overeenkomstige wijze aanpast aan hogere bewegingssnelheden. Dit wijst erop dat het
snelheidsadaptatiemechanisme verband houdt met de voortbewegingseigenschappen van
een insekt en niet specifiek is voor de bromvlieg.
Naast richtingsselectieve neuronen zijn er ook neuronen die gevoelig zijn voor
beweging in alle richtingen. Deze niet-richtingsselectieve neuronen zijn vooral gevoelig
voor beweging van kleine voorwerpen op een stilstaande achtergrond. Hierdoor kan een
insekt vroegtijdig een naderend object onderscheiden. Deze niet-richtingsselectieve
neuronen spelen een belangrijke rol bij kortstondig bewegingsgedrag. Dit in tegenstelling
tot de richtingsselectieve neuronen die betrokken zijn bij langdurige koerskontrole. Het
springgedrag van de sprinkhaan is een typisch kortstondig bewegingspatroon. Het is dan
ook niet verwonderlijk dat in de hersenen van de sprinkhaan een groot aantal niet-
richtingsselectieve neuronen wordt aangetroffen. Omdat nog steeds weinig bekend is van
het niet-richtingsselectieve bewegingsgevoelige systeem, zijn in hoofdstuk 3 een aantal
eigenschappen van dit type neuron in de sprinkhaan Locusta mipiratoria in kaart gebracht.
Een opmerkeli.jke eigenschap is dal een plotselinge verandering in bewegingsrichting van
een klein voorwerp leidt tot een kortstondige onderdrukking van het aantal
ructiepotentialen. Door clit "alen" mechanisrne lijkt het nierrichtingsselectieve bewegings-
gevoelige systeem van de sprinkhaan optimaal te zijn afgestemd op het waarnemen van
nieuwe kleine bewegende objecten in de achtergrond.
Dag-nacht ritmiek
Alle dieren hebben een zogenaamd dag-nacht ritme. Dit ritme wordt geregeld door
een in de hersenen airnwezige klok. Het grote voordeel van het hebben van een eigen
inwendige klok is dat een dier niet steeds elke dagelijkse lichrdonker wisseling behoeft
te "zien" om te weten hoe laat het is. De periode waarbinnen de klok in de hersenen
eennraal rond girat wijkt altijd iets af van 24 uur. Men spreekt daarom van een circadiane
klr rk ("c i rca diaan" = "b i jna dag") .  Door deze k le ine afwi jk ing van 24 uur,  kan de k lok
athankelijk vln het seizoen naar voren of naar achteren worden bijgezet. Zo blijft de
circrdiane k lok in de pas met de dagel i jkse l ichtdonker cyclus.
Bi.i insekten is de dagelijkse activiteit sterk circadiaan gereguleerd. Hierbij wordt het
gedrag gedurende de actieve waakperiode in belangrijke mate bepaald door de
bewegingsinftrrmatie die het visuele systeem ontvangt. Een interessante vraagstelling die
ui t  deze beide gegevens voortv loei t  is  d ie naar de mogel i jke inv loed van de c i rcadiane
klok op de activiteit van de bewegingsgevoelige neuronen. In hoofdstuk 4 zijn
experirnenten uitgevoerd, waarbij gedurende l-2 weken de reacties van het Hl neuron in
de bromvlieg CaLliphora vicina zijn gevolgd in continue duisternis, dus in afwezigheid
van een 2'1 uurs licht-donker cyclus. Onder dergelijke constante omstandigheden blijft de
ilctiviteit van het Hl neuron circacliaan te fluctueren. De zogenaamde restactiviteit van het
H I neuron, dat wil zeggen de activiteit in het geval er geen beweging wordt aangeboden,
is hoog gedurende de tijd dat het buiten licht is en laag wanneer het buiten donker is. De
hewegingsrelct ie van het  HI  neuron,  daarentegen, is  maximaal  in de ochtend.  De invloed
van de circadiane klok op de bewegingsreactie kan op het niveau van een enkele EMD
worclen waargenomen. Dit wijst erop dat de circadiane beinvloeding rechtstreeks aangrupt
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op het bewegingsdetesterend mechanisme en niet op de sommatie van de EMD reacties
door het Hl neuron.
Vooral studies verricht aan de nachractieve kaKlerlak hebben veel onbegrepen
aspecten van de bouw en werking van de circadiane klok in insekten opgehelderd. Door
het nauwgezette dag-nacht ritme is de kakkerlak een geliefd studie-object geworden: een
kakkerlak wordt kort na zonsondergang actief en blijft dit gedurende het grootste gedeelte
van de nacht. Tot nu toe was het geheel onduidelijk hoe en welke neuronen in tle
hersenen betrokken zijn bij het slaap-waak ritme. In hoofdstuk 5 is daarom de activiteit
van een drietal visuele neuronen in de kakkerlak Blaberus giganteus gedurende l-2
weken gevolgd. De eerste twee neuronen waren zogenaamde "Aan" neuronen. Deze
"Aan" cellen reageren op het aangaan van een lichtbron. Het eerste "Aan" type bleef
actiepotentialen produceren zolang het licht is. Het tweede type "Aan" neuron reageerde
slechts kort op het aanknippen van het licht. Het derde type neuron was een horizontaal
richtingsselectief neuron, vergelijkbaar met het Hl neuron in de bromvlieg CaLliphora
t'icina. De drie typen neuronen blijken verschillend te worden befnvloed door het
sircadiane klok. De activiteit van het eerste "Aan" neuron blijkt hoog gedurende de tijd
dat het buiten nacht is en laag gedurende de tijd dat het buiten licht is. De circadiane
schommeling in de activiteit valt dus samen met de slaap-waak activiteit van de kakker-
lak. Het tweede type "Aan" neuron is gedurende l-2 uur voor het tijdstip dat het buiten
donker wordt zeer actief. Gedurende de rest van de dag vertoont het neuron nauwelijks
activiteit. Het horizontaal richtingsselectief neuron, tenslotte, i.s overdag gevoeliger voor
beweging dan's nachts.  Di t  laatste past  goed in het  beeld dat 's  nachts de kakker lakken
voornamelijk zullen vertrouwen op hun tast- en reukzintuigen en niet op het bewegings-
detecterend systeem (welk als nutteloos kan worden beschouwd door de lage aanwezige
lichtintensiteiten). Overdag, daarentegen, zal een goed werkend bewegingsdetecterend
systeem van groot belang zijn tijdens de ontsnappingsvlucht bij verstoring uit hun slaap
door naderend gevaar. Een belangrijke eindconclusie is dat de visuele neuronen in cle
kakkerlak niet op dezelfde manier circadiaan worden beinvloed, maar dat er sprake is viin
een meer verhjnde controle. In hoofdstuk 6, tenslotte, zijn de circadiane karakteristieken
van het eerste type "Aan" neuron nader in kaart gebracht. In tegenstelling tot de twee
andere typen neuronen van hoofdstuk 5, wordt dit type neuron in alle delen van de
hersenen aangetroff'en. De circadiane periodiciteit in de activiteit van dit type neuron is
dan ook overeenkomstig met die in de dagelijkse activiteit. De in dit laatste hoofdstuk
gepresenteerde resultaten kunnen dan ook goed worden ingepast in de nrodelvoorstelling
van de circadiane klok, zoals die eerder was opgesteld aan de hand van
bewegingsaktiviteit experimenten in de kakkerlak.
Met dank aan een ieder die heeft bijgedragen aun de tot standkoming van dit
proefschrifi.
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